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烟 青 虫 成 虫 脑 结构 解剖 和 三 维 模型 构建 


BAR, A Et. 汤 清 波 , WER, 赵 新 成 ” 


(河南 农业 大 学 植物 保护 学 院 昆 虫 学 系 , 郑州 450002 ) 





摘要 :【 目 的】 解剖 分 析 烟 青虫 Helicoverpa assulta 成 虫 脑 的 结构 ,并 构建 脑 三 维 结构 数 字 化 模型 。 
【方法 ] 利 用 神经 突 触 蛋白 抗体 ,对 烟 青 虫 成 虫 脑 进行 免疫 组 织 化 学 染色 标记 ,利用 共聚 焦 激 光 打 
描 显 微 镜 获 得 脑 扫描 数码 图 像 ,并 结合 三 维 图 像 分 析 软 件 对 烟 青 忠 脑 结构 进行 识别 分 析 , FE = E 
模型 。【 结果 ] 突 触 蛋 白 抗 体 免疫 染色 将 烟 青 忠 脑 和 颗 神 经 节 的 神经 信 区 域 清 晰 标记 出 来 。 烟 青 
虫 成 下 脑 与 额 神经 节 念 合 而 成 为 一 体 ,中 间 具 有 一 个 孔洞 ,为 食道 穿 过 的 通道 。 脑 主要 包括 前 脑 、 
中 脑 和 后 脑 3 部 分 。 依 据 染色 标记 结果 识别 和 构建 了 至 少 16 个 脑 神经 驻 结 构 。 这 些 神 经 朋 包 括 
边界 清晰 的 视 叶 、 前 视 结 节 、 划 形体、 中 央 复 合体 和 触角 叶 及 其 亚 结构 。 除 此 之 外 ,还 包括 围绕 这 些 
神经 苯 的 其 他 前 脑 神经 散 区 域 ,但 这 部 分 前 脑 神经 驻 内 部 边界 模糊 ,不 容易 细 分 ,而 将 其 与 侨 神 经 
节 区 域 作 为 一 个 整体 标记 为 中 间 脑 , 占 脑 总 神经 散 的 55.0596, [ 结论 】 识别 出 烟 青 虫 脑 的 主要 功 
能 结构 区 域 , 并 成 功 构建 了 三 维 模型 。 该 研究 结果 为 进一步 研究 烟 青虫 脑 接收 、 处 理 和 整合 感觉 信 
息 及 调控 行为 的 机 制 黄 定 了 解剖 学 基础 ,并 为 研究 烟 青虫 或 其 他 昆虫 脑 结构 发 育 、 变 异 和 重 塑 提供 
结构 形态 和 体积 大 小 依据 。 
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Anatomical organization and three-dimensional reconstruction of the 


brain in adult Helicoverpa assulta ( Lepidoptera: Noctuidae) 

CHEN Qiu-Yan, WU Xiao, TANG Qing-Bo, XIE Gui-Ying, ZHAO Xin-Cheng* ( Department of 
Entomology, College of Plant Protection, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, China) 
Abstract; [ ^im] The aim of this study is to investigate the anatomy of the brain of Helicoverpa assulta 
(Lepidotpera; Noctuidae) adults and to create a digital three-dimensional brain model. [ Methods ] 
Immunohistochemical staining with synaptic protein antibody was used to label the neuropil structure of 
the brain. By using a confocal laser scanning microscope we obtained digital images of the brain, which 
were analyzed by using the three-dimensional image software, AMIRA. [Results] The immunostaining 
with synaptic protein antibody visualized the neuropil regions of the brain and the gnathal ganglion of H. 
assulta. In adults, the brain and gnathal are fused, but with a hole in the middle, which results from the 
bypassing esophagus. The brain is composed of protoecerebrum , deutocerebrum and tritocerebrum. Based 
on the synapsin staining, such neuropils of the brain as the optic lobes, the anterior optic tubercles, the 
mushroom bodies, the central complex, the antennal lobes and their sub-regions were identified and 
reconstructed. In addition, the large part of the protocerebrum surrounding these neuropils, plus the 
gnathal ganglion, was reconstructed and categorized as the whole midbrain. This structure includes about 
55.0596 of the total brain neuropil. [ Conclusion] These results provide knowledge that is essential for 
understanding the basic neuroanatomical principles underlying information processing, integration of 
multimodal input, and behavioral regulation. And the findings are important for future projects intending 
to study the development, variation, and plasticity of insect brain structures. 
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数字 化 三 维 脑 结构 模型 (digital three- 
dimensional brain model) 已 经 成 为 神经 科学 研究 的 
重要 工具 (Livneh and Mizrahi, 2010; Menzel, 
2012) 。 到 目前 ,人 们 已 经 构建 了 多 种 昆虫 的 三 维 数 
字 脑 模型 ,包括 黑 腹 果 晶 Drosophila melanogaster 
(Rein et al., 2002) .西方 蜜蜂 Apis mellifera ( Brandt et 
al., 2005) 、 沙 漠 蝗 Schistocerca gregaria ( Kurylas et al., 
2008) WEWE Leucophaea maderae (Wei et al., 2010) , 
赤 拟 谷 盗 Tribolium castaneum (Dreyer et al., 2010) , 
烟草 天 蛾 Manduca sexta (El Jundi et al., 2009) 、 烟 芽 
PAK Heliothis virescens ( Kvello et al., 2009) .君主 斑 蝶 
Danaus plexippus (Heinze and Reppert, 2012) 棉铃 虫 
Helicoverpa armigera 幼虫 ( dii VEE, 2014) 和 蝴蝶 
Godyris zavaleta (Montgomery and Ott, 2015) 等 。 这 些 
Hg Zea PA EY A VAL Rp HE ZS REER , 比较 昆虫 脑 结构 
差异 GEB .空间 关系 ,以 及 分 析 神 经 通路 、 构 建 神经 
回路 提供 了 重要 平台 。 利 用 这 样 的 平台 ,已 研究 了 
烟草 天 蛾 脑 结构 发 育 进程 (Huetteroth et al., 2010) , 
揭示 了 散居 型 和 群居 型 沙漠 蝗 之 间 (Ott and Rogers, 
2010) .不 同 品级 蚂蚁 之 间 脑 结构 的 差异 性 ( Mysore 
et al., 2009) ,并 研究 了 环境 生态 和 昆虫 脑 功 能 结构 
变化 的 关系 (0 7” Donnell et al., 2013; Montogmery 
and Ott, 2015) ; 构建 了 烟 芽 夜 蛾 的 味 党 (Kvello et 
al., 2010) 和 嗅觉 神经 回路 ( Lgfaldli et al., 2012) 、 
沙漠 蝗 的 视觉 通路 (El Jundi et al., 2010) He HS FS) ERY 
钟 节律 神经 元 网 络 ( Wei et al., 2010) 西方 蜜蜂 的 
嗅觉 通路 (Rybak et al., 2010) 和 听觉 通路 (Ai, 
2010) ,以 及 果 蝇 整个 脑 内 的 神经 网 络 ( Chiang et 
al., 2011) ;分 析 了 果 晶 (Jefferis et al., 2007) 及 烟 芽 
夜 峨 和 烟 青虫 Helicoverpa assulta (Zhao et al., 2014) 
嗅觉 投射 神经 元 的 投射 空间 。 

烟 青 虫 H. assulta AOA ARRP h, EE 
分 布 于 亚洲 、 澳 大 利 亚 和 非洲 ,危害 辣椒 Capsicum 
annuum 和 烟草 Nicotiana tabacum 等 少数 茄 科 植物 ， 
是 一 种 典型 的 寡 食 性 害虫 ( 李 锦 华 ,1986; Wang and 
Dong, 2001; Xia et al., 2009; Liu et al., 2012), 为 
了 发 展 有 效 控制 烟 青 虫 危害 的 策略 ,国内 外 学 者 已 
经 对 烟 青 虫 的 行为 .生理 、 生 态 等 方面 进行 了 大 量 人 研 
究 。 男 外 ,具有 多 食性 特点 的 棉铃 虫 与 烟 青虫 是 近 
缘 的 姊妹 种 ,两 者 在 形态 ,行为 等 方面 非常 相似 ,并 
且 二 者 可 以 在 人 为 控制 的 条 件 下 进行 杂交 ,但 食性 
范围 和 性 信息 通讯 存在 差异 ( 杨 集 坤 和 李 法 圣 ， 
1964; Wang and Dong, 2001; Zhao et al., 2005, 
2006; Tang et al., 2006; Ming et al., 2007; Liu et al., 
2012; Li et al., 2015) ,这 也 促使 烟 青 虫 成 了 农业 害 
虫 中 重要 的 研究 对 象 。 




























































































烟 青虫 主要 依赖 于 化 学 感觉 系统 寻找 寄主 和 配 
偶 。 在 烟 青 虫 触角 (Koh et al., 1995) Wx. Hip ij 
Blas (Zhang et al., 2011) 和 幼虫 口 器 (Tang et al., 
2015) 上 着 生 有 大 量 的 化 学 感 器 ,用 于 感知 寄主 营 
养 物 质 和 次 生物 质 (Tang et al., 2000; Tang et al., 
2006; Zhang et al., 2011) 、 挥 发 性 气味 (Sun et al., 
2012) 和 性 信息 素 (Cork et al., 1992; Liu et al., 
1994; Berg and Mustaparta, 1995; Berg et al., 2005; 
Zhao et al., 2006; Wu et al., 2013) ,从 而 实现 取 食 、 
交配 产 卵 等 行为 。 染 色 追 踪 标 记 发 现 , 烟 青虫 幼虫 
味觉 感 器 神经 元 投射 到 脑 内 味觉 中 枢 显 神经 节 和 后 
Wii (Tang et al., 2015) ,成 虫 嗅觉 感 器 投 喘 到 脑 噢 觉 
中 枢 触 角 叶 ( Berg et al., 2005) ,嗅觉 中 枢 神 经 元 投射 
到 脑 内 嗅 党 高 级 中 枢 草 形体 和 侧 角 ( Zhao and Berg, 
2010; Zhao et al., 2014) 。 这 些 研 究 已 成 功 揭示 了 一 
部 分 烟 青 虫 化 学 感觉 神经 调控 机 制 ,为 进一步 研究 烟 
青虫 脑 在 调控 化 学 感觉 行为 的 功能 提供 了 基础 。 

目前 ,虽然 已 成 功 应 用 烟 青 虫 脑 模型 分 析 了 不 
同 嗅 党 神经 通路 在 脑 内 投射 区 域 的 异同 (Zhao et 
al., 2014) ,但 关于 烟 青 虫 脑 的 解剖 结构 和 三 维 模型 
尚未 作 详 细 报 道 。 本 项 研究 以 烟 青 虫 成 虫 为 对 象 ， 
利用 免疫 组 织 化 学 染色 方法 和 三 维 图 像 分 析 技 术 ， 
详细 明确 烟 青虫 成 虫 脑 及 脑 内 各 结构 的 特征 ,构建 
脑 及 其 脑 内 各 结构 的 三 维 模型 。 烟 青虫 脑 结构 模型 
的 构建 ,为 研究 化 学 及 其 他 脑 内 感觉 神经 系统 的 功 
能 提供 平台 ,也 为 研究 烟 青 虫 或 其 他 近 缘 昆虫 脑 结 
构 识 别 发 育 . 重 塑 等 提供 重要 基础 。 



























































1 材料 与 方法 


1.1 供 试 昆虫 

供 试 昆 虫 烟 青虫 虫 源 采 自 河南 省 郑州 市 惠 济 区 
河南 农业 大 学 科教 园区 烟草 田 , 在 实验 室内 使 用 人 
工 饲料 (Wu and Gong, 1997) 连续 多 代 人 饲养 ,室内 饲 
养 条 件 为 温度 27 x lC ,相对 湿度 7596 , 光 周 期 
15L: 9D。 成 虫 以 10% 的 蔗糖 溶液 饲养 ,羽化 后 2 - 
5 d 雄性 烟 青 虫 成 虫 用 于 试验 。 
1.2 脑 解剖 和 免疫 组 织 化 学 染色 标记 

首先 用 医学 剪刀 将 烟 青 虫 成 虫 的 头 部 剪 下 , 置 
T Ringer 氏 生 理 液 中 ,然后 用 精细 解剖 角 子 在 实体 
解剖 镜 下 ,将 脑 与 其 他 组 织 剥 离 ,再 把 脑 组 织 转 移 至 
用 0.1 mol/L 磷酸 缓冲 液 (phosphate-buffered saline , 
PBS) (& 137 mmol/L NaCl, 2.7 mmol/L KCl, 10. 1 
mmol/L Na,HPO, 和 1.8 mmol/L KH,PO,, pH 7.4) 
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配制 的 4% 多 聚 甲醛 固定 液 中 国定 ,4%C 条 件 下 过 
f. 第 2 天 ,用 PBS 将 脑 漂 洗 4 次 ,每 次 15 min, 
漂洗 后 ,使 用 596 的 正常 山羊 血清 封闭 液 (normal 
goat serum) (Sigma, St. Louis, MO) 的 0.1 mol/L 
PBSX ( & 0. 5% TritonX-100 的 PBS 溶液 ) 溶液 室温 
孵育 3 h。 然 后 在 4% 条 件 下 第 一 抗 溶液 (1: 100 
SYNORF1, Developmental Studies Hybridoma Bank, 
University of Iowa; 1:20 NGS, PBSX 溶液 为 母液 ) 中 
WE 5d. 

— TURF Ja, FY 0. 1 mol/L PBS 冲洗 脑 组 织 6 
次 ,每 次 20 min。 接 下 来 ,在 第 二 抗体 溶液 [1: 500 
Cy2 偶 联 的 羊 抗 鼠 第 二 抗体 (Invitrogen, Eugene, 
OR) ;1:20 NGS, PBSX AY EEK] PIF 3 d, Z 
DUR A aa Ra, 使 用 0. 1 mol/L PBS 冲洗 脑 组 织 
6 次 ,每 次 20 min。 接 着 ,分 别 使 用 50%, 7096 , 
90% , 96% , 100% 和 100% 酒精 胶水 ,每 浓度 脱水 
10 min。 脱 水 后 将 脑 组 织 在 水 杨 酸 甲 酯 中 透明 ,最 
后 将 染色 后 的 脑 放 入 带 有 小 孔 的 铝 制 载 玻 片 中 制 成 
玻 片 ,注意 放置 时 面 朝 上 摆 正 , 封 片 使 用 的 封 片 剂 为 
加 拿 大 中 性 树胶 。 
1.3 HREM 

利用 共聚 焦 激 光 扫 描 显 微 镜 (LSM 510, META 
Zeiss, Jena, 德国 ) 获得 整个 脑 的 数码 图 像 。 扫 描 时 
使 用 握 激 光 488 nm MEKI Cy2, 在 10 x 倍 目镜 
下 ,进行 扫描 。 扫 描 图 像 分 辨 率 设 定 为 1 024 x 
1 024。 扫 描 图 层 间 隔 为 2 或 3 pm, 扫 描 速度 设 定 
为 6。 从 烟 青 虫 脑 的 前 面 到 后 面 逐 层 扫描 ,最 后 获 
得 120 ~ 160 张 图 像 组 成 的 图 像 栈 ( stack ) 。 
1.4 三维 结构 重建 及 分 析 

将 获得 的 扫描 图 像 栈 导 入 图 像 分 析 软 件 
AMIRA 4. 1 (Visage Imaging, Fürth, 48 E] ) ,根据 
Kurylas 55 ( 2008 ) 和 汤 清 波 等 (2014 ) 的 描述 方法 ， 
进行 图 像 分 析 。 利 用 软件 分 割 编 辑 器 的 标记 功能 
“label field” 将 每 一 张 二 维 共聚 焦 扫 描 图 像 上 的 脑 
神经 髓 结构 区 域 进行 手动 描绘 标记 ,同一 神经 髓 区 
域 标记 成 同一 种 颜色 ,将 含有 同一 神经 髓 的 所 有 图 
像 逐 一 标记 。 重 复 同 样 的 标记 步骤 ,将 要 构建 的 所 
有 脑 内 神经 髓 结构 都 描绘 标记 出 来 。 标 记 完 成 后 ， 
使 用 三 维 模型 生成 功能 ,将 图 片 进行 辣 加 ,从 而 产 出 
脑 各 神经 髓 结构 的 三 维 模 型 。 利 用 软件 AMIRA 
4. 1 的 “TissueStatistices” 测 量 和 计算 获得 的 神经 骨 结 
构 的 体积 。 
1.5 数据 分 析 和 图 片 处 理 

利用 办 公 软 件 Merosoft Excel 分 析 数 据 ,计算 平 







































































均值 和 标准 差 。 利 用 Adobe Illustrator CS3 进行 图 片 
排版 和 文字 标注 。 文 中 标注 的 方位 以 烟 青虫 成 虫 体 
轴 为 基准 。 根 据 昆 虫 脑 命名 工作 组 的 提议 命名 烟 青 
虫 脑 及 各 神经 能 结构 的 名 称 ( Ito et al., 2014) 。 




















2 结果 


2.1 烟 青 虫 脑 的 基本 构成 

烟 青 虫 成 虫 头 壳 内 神经 节 中 间 有 食道 穿 过 的 孔 
洞 ,孔洞 上 面 的 部 分 为 咽 上 神经 髓 区 域 
(supraoesophageal zone, SPZ) , 即 为 脑 。 了 和 孔洞 下 面 的 
部 分 为 咽 下 神经 髓 区 域 (subesophageal zone, SEZ) , 
即 为 颂 神 经 节 ( gnathal ganglion, GNG) (图 1)。 咽 
上 和 咽 下 神经 髓 紧密 融合 在 一 起 (图 1) 。 烟 青虫 成 
虫 的 脑 主要 在 咽 上 神经 髓 区 域 , 包括 前 脑 
( protocerebrum, PC) 、 中 脑 ( deutocerebrum, DC) ) 和 
后 脑 (tritocerebrum，TC)3 个 部 分 。 但 中 脑 和 后 脑 
的 一 小 部 分 区 域 位 于 咽 下 神经 髓 区 域 。 通 过 突 触 重 
白 抗 体 免 疫 组 织 化 学 染色 标记 , 脑 内 多 个 神经 能 结 
构 能 够 清晰 识别 出 来 ,但 脑 内 的 神经 元 细胞 体 和 神 
经 纤维 不 是 显著 可 见 , 这 说 明 突 触 蛋 白 多 分 布 在 神 
经 末梢 ,而 不 是 细胞 体 和 神经 纤维 内 。 前 脑 内 较 易 
识别 的 结构 有 视 叶 (optic lobe, OL) , $8 JE E 
MB )、 中 央 复 合体 (central 
complex, CX) 和 前 视 结 节 ( anterior optic tubercle, 
AOTu) (图 1)。 中 脑 主 要 为 一 对 触角 叶 ( antennal 
lobes, AL) (图 1)。 后 脑 是 位 于 触角 叶 内 侧 下 方 , 颗 
神经 节 上 方 的 非常 小 的 神经 骨 , 但 由 于 其 边界 模糊 ， 
而 不 容易 与 周围 神经 髓 分 别 出 来 。 在 前 脑 ,除了 上 
述 视 叶 等 几 个 容易 识别 的 结构 外 ,还 有 大 量 的 神经 
通 区 域 ,主要 位 于 前 脑 上 方 、 后 方 腹 侧 和 外 侧 。 同 
样 ,这 些 神经 髓 区 域内 部 没有 明显 的 边界 。 所 以 在 
构建 脑 模 型 时 ,将 该 部 分 前 脑 与 后 脑 以 及 咽 下 神经 
恬 区 域 构 建 为 一 体 , 称 为 中 间 脑 (midbrain ) ,该 部 分 
占 整 个 脑 的 55.05% ( 表 1)。 左 右 成 对 的 结构 都 呈 
镜像 对 称 , 大 小 一 致 (图 1, 表 1)。 
2.2 JAS BAA 

ALE Coptic lobe, OL) 位 于 脑 的 两 侧 ,为 一 对 球 
形 突 起 , 占 烟 青虫 成 虫 脑 体积 的 32. 09% ,每 个 视 叶 
由 远 侧 到 中 心 依次 由 视 髓 (medulla，Me) 、 视 小 叶 板 
(lobula plate, LoP) 和 视 小 时 (lobula，Lo) 组 成 (图 1 
和 2)。 视 髓 呈 耳 状 ,将 视 小 叶 和 视 小 叶 板 半 包 住 。 
视 小 叶 呈 豆 状 , 视 小 时 板 位 于 视 小 时 的 后 外 侧 ,紧邻 
视 髓 , 即 在 视 小 叶 和 视 骨 的 中 间 ( 图 2)。 
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MB-Lobe 
图 1 Wer mui = ta, HORDE AOE 聚焦 扫描 显 微 图 像 
Fig. 1 Three-dimensional reconstruction model and confocal images of brain of Helicoverpa assulta 
A: 正面 观 Frontal view; B; 后 面 观 Posterior view; C; 背面 观 Dorsal view; D; 脑 激 光 共 聚焦 扫描 显 微 图 像 Confocal image of brain; E; D 图 80 
pm 后 的 脑 激光 共聚 焦 扫描 显 微 图 像 80 um posterior to the confocal image of Fig. D; F: D 图 185 wm 后 的 脑 激 光 共 聚焦 扫描 显 微 图 像 185 pm 


posterior to the confoca 
叶 Antennal lobe; 
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image of Fig. D; G; D 图 290 jum 后 的 脑 激光 共 
前 视 结 节 Anterior optic tubercle; 


Gnathal ganglion. 





方位 Directions; a; 


聚焦 扫描 显 微 图 像 290 um posterior to the confocal image of Fig. 
Ca; 莹 形体 冠 Mushroom body calyx; 
Lobula; LoP: 视 小 叶 板 Lobula plate; MB-lobe; 曹 形体 叶 Mushroom body lobe; Me: 视 髓 Medulla; PB; 前 


lij Mushroom body pedunculus; GNG; 显 神 经 节 前 向 Anterior; d; 





D. AL: 
视 小 叶 
m: 内 侧 Medial; 1; 侧面 


CB; 中 央 体 Central body; Lo: 
简 桥 Protocerebral bridge; PE: 


背 向 Dorsal ; 


























Lateral; p: 后 向 Posterior; v: 腹面 Ventral. 
R1 烟 青虫 脑 内 16 个 重建 脑 结 构 的 体积 分 析 
Table 1 Volumetric analysis of the 16 reconstructed brain structures of Helicoverpa assulta 
DES I 体积 ( x 10° um’) 相对 体积 VC96 ) 
i Volume Relative volume 
右 触角 叶 Right antennal lobe 4.55 +0.93 2.99 +0.46 
左 触 角 叶 Left antennal lobe 4.25 +1.13 2.77 +0.47 
中 心 体 Central body 1.32 +0.35 0.85 +0.15 
右 曹 形体 冠 Right calyx of mushroom body 2.43 +0.57 1.59 +0. 21 
左 曹 形体 冠 Left calyx of mushroom body 2.51 +0.45 1.65 +0. 24 
A EOÉ BRIT Right pedunculus and lobe of mushroom body 1.54 +0. 38 1.01 +0.17 
左 曹 形体 柄 和 叶 Left pedunculus and lobe of mushroom body 1.62 +0.31 1.07 +0. 25 
右前 视 结 节 Right anterior optic tubercle 0.53 +0. 04 0.35 «0.02 
左前 视 结 节 Left anterior optic tubercle 0.53 +0.05 0.36 +0.02 
中 间 脑 区 域 Midbrain region 83.57 «9.22 55.05 +2.43 
AS Right medulla 17.36 +2.58 11.48 +1.85 
左 视 髓 Left medulla 18.16 +2.68 11.95 +1.24 
右 视 小 叶 Right lobula 4.16 +1.24 2.75 +0.86 
左 视 小 叶 Left lobula 3.89 +0.57 2.56 +0.32 
右 视 小 叶 板 Right lobula plate 2.71 +0.87 1.76 +0.37 
左 视 小 叶 板 Left lobula plate 2.74 +0.73 1.79 +0.27 
表 中 数据 为 平均 值 + 标准 差 (n =3)。 相 对 体积 为 各 个 神经 散 体 积 占 脑 中 全 部 神经 散 的 百分比 。Data in the table are mean + SD (n 23). 





Relative volume is the percentage of a neuropil volume in the total volumes of the brain neuropils. 
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K|2 烟 青 虫 视 叶 激光 共聚 焦 扫 


描 显 微 图 像 和 三 维 
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建 结构 模型 








Fig. 2 Confocal images and three-dimensional reconstruction model of optic lobes of Helicoverpa assulta 
A: 视 叶 激光 共聚 焦 扫 描 显 微 图 像 Confocal image of optic lobe; B-D: 视 叶 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional reconstruction model of optic lobe; 
B: 正面 观 Frontal view; C: 后 面 观 Posterior view; D: 背面 观 Dorsal view. Lo; 视 小 叶 Lobula; LoP; 视 小 叶 板 Lobula plate; Me; 视 舌 Medulla. 





方位 Directions; a; 前 向 Anterior; d; 背 向 Dorsal; m; 内 侧 Medial; 1: 侧面 Lateral; p: 后 向 Posterior; v: 


2.3 烟 青虫 前 视 结 节 

前 视 结 节 (anterior optic tubercle, AOTu) 位 于 脑 
前 上 方 的 表面 ,左右 各 1 个 (图 1)。 前 视 结 节 体积 较 
小 , 占 脑 的 0.71%。 但 是 前 视 结 节 神 经 髓 区 域 又 可 以 
分 为 多 个 亚 区 域 ,包括 1 个 体积 较 大 的 上 部 单元 
(upper unit, UU) 和 5 个 体积 较 小 的 下 部 单元 (lower 
unit, LU) ,5 个 下 部 单元 紧密 排列 在 一 起 ,LU5 体积 稍 
大 ,形状 略 显 扁平 ,LUL ~4 球形 , 且 大 小 相似 (图 3)。 
2.4 烟 青 虫 中 央 复 合体 

中 央 复 合体 ( central complex, CX) 位 于 前 脑 中 
心 (图 4)。 中 央 复 合体 包括 前 脑 桥 ( protocerebral 
bridge, PB) , ra» ff (central body, CB) 和 2 个 小 结 
(noduli, No) (图 1 和 4)。 前 脑 桥 位 于 脑 中 线 两 侧 ， 
前 脑 中 间 后 端 表 面 , 中 心 体 的 侧 后 方 , 草 形体 冠 腹 内 
侧 ( 图 1) ,是 一 对 长 条 形 结构 , VA IU RETE: S y, E 
自行 车 车 把 状 ( 图 4: A, D ~G)。 中 心 体 位 于 前 脑 
的 正中 心 ( 图 1) ,只 有 1 个 独立 结构 , 沿 脑 中 线 左 右 
两 边 对 称 , 占 整个 脑 体积 的 0.85% 。 中 心 体 包括 上 
体 区 ( upper division of the central body, CBU ) 和 下 
体 区 ( lower division of the central body, CBL) 两 部 
分 (图 4: B) 。 上 体 区 位 于 下 体 区 的 背部 偏 上 方 ,中 
部 向 里 四 陷 , 其 止 陷 面 正好 半 包 库 住 了 下 体 区 (图 
4: B, D~G)。 在 中 心 体 中 间 腹 侧 , 为 一 对 左右 对 

















腹面 Ventral. 


称 的 结 节 (图 4: C ~E, G)。 每 个 小 结 各 由 4 个 近 
似 球形 的 亚 结 构 组 成 , 且 这 4 个 亚 结构 大 小 相似 , 近 
似 直 线 排列 (图 4: C, H ~1)。 
2.5 烟 青 虫草 形体 

覃 形体 (mushroom body, MB) ,看 上 去 像 横 躺 的 
草 状 物 ,一 对 ,位 于 每 个 脑 半球 的 靠 上 端的 正中 间 位 
置 ,从 前 到 后 贯穿 整个 脑 (图 1) 。 曹 形体 占 整个 脑 
体积 的 5.32% ( 表 1) ATE E A h R E A 
(calyx, Ca) 和 根部 的 叶 (lope，Lb ) 以 及 连接 冠 和 叶 
的 柄 ( pedunculus, Pe) 组 成 (图 5) 。 草 形体 冠 位 
于 脑 的 背部 后 端 ,每 个 冠 是 一 对 杯 状 结构 ,分 别称 为 
侧 冠 (lateral calyx, CaL) 和 中 心 冠 (medial calyx, 
CaM) ,开口 向 后 ,两 杯 相 接 的 地 方 杯 壁 融合 (图 5: 
A) 。 开 口内 为 曹 形体 神经 纤维 集中 穿 过 的 地 方 。 
在 冠 中 间 腹 部 前 方 有 个 突起 , 为 副 冠 (accessory 
calyx, ACa) (图 5: B 和 D)。 曹 形体 柄 为 从 侧 冠 和 
中 心 冠 发 出 的 神经 纤维 束 , 呈 树干 状 ,与 其 他 神经 纤 
维 束 不 同 ,其 内 具有 突 触 联系 ,所 以 突 触 蛋 白 抗 体 免 
疫 染 色 能 将 其 显示 出 来 (图 1; 图 5: H~K). HJE 
体 柄 水 平 向 前 延伸 至 脑 前 端 ,膨大 并 发 出 分 又 形成 
草 形 体 叶 ,在 分 又 后 后 方 为 脚后跟 状 结构 , 哑 状 体 
(heel) (图 5: C, F ~K)。 在 曹 形体 柄 上 方 ,为 Y 束 
(Y-tract) ,两 者 几乎 平行 。Y Ra sides] BG $E 
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图 3 烟 青 虫 前 视 结 节 激 光 共 聚焦 扫描 显 微 图 像 和 三 维 重建 结构 模型 
Fig. 3 Confocal images and three-dimensional reconstruction model of anterior optic tubercle of Helicoverpa assulta 
A: 前 视 结 节 激光 共聚 焦 扫描 显 微 图 像 Confocal image of anterior optic tubercle; B: A 图 15 jum 后 的 前 视 结 节 激光 共聚 焦 扫 描 显 微 图 像 15 pm 
posterior to the confocal image of Fig. A; C; B 图 21 pm 后 的 前 视 结 节 激 光 共 聚焦 扫描 显 微 图 像 21 um posterior to the confocal image of Fig. B; 
D-G: 前 视 结 节 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional reconstruction model of anterior optic tubercle; D; 正面 观 Frontal view; E: 后 面 观 Posterior 
view; F: 背面 观 Dorsal view; G: 侧面 观 Lateral view. UU; 上 部 单元 Upper unit; LU: 下 部 单元 Lower unit. 方位 Directions; a: 前 向 Anterior; d: 
背 向 Dorsal; m; 内 侧 Medial; 1: 侧面 Lateral; p: 后 向 Posterior; v: 腹面 Ventral. 
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图 4 AN SP RS AAOC RREA H SLE (RA — EE ERA 
Fig. 4 Confocal images and three-dimensional reconstruction model of central complex of Helicoverpa assulta 

A 前 脑 桥 共 聚焦 扫描 显 微 图 像 Confocal image of protocerebral bridge; B; 中 心 体 共聚 焦 扫 描 显 微 图像 Confocal image of central body; C; 小 结 共 
聚焦 扫描 显 微 图 像 Confocal image of noduli; D - G; 中 央 复 合体 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional reconstruction model of central complex; D; 正 
面 观 Frontal view; E: 侧面 观 Lateral view; F: 背面 观 Dorsal view; G; 腹面 观 Ventral view; H — I: 小 结 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional 
面 观 Lateral view. CBU; 上 区 体 Upper division of the central body; CBL: 下 区 体 
Lower division of the central body; PB: 前 脑 桥 Protocerebral bridge; No: 小 结 Noduli. 方位 Directions; a; 前 向 Anterior; d; 背 向 Dorsal; m; 内 侧 
Medial; 1: 侧面 Lateral; p: 后 向 Posterior; v: 腹面 Ventral. 






























































reconstruction model of noduli; H: 正面 观 Frontal view; I; {ill 
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Fig. 5 Confocal images and three-dimensional reconstruction model of mushroom body of Helicoverpa assulta 

A, B: MEF ALGAE AR RTT A A(R Confocal image of mushroom body calyx; C: 曹 形体 叶 激光 共聚 焦 扫描 显 微 图 像 Confocal image of 
mushroom body lobe; D - E; 曹 形体 冠 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional reconstruction model of mushroom body calyx; D: 正面 观 Frontal view; 
E: 后 面 观 Posterior view; F- G; 草 形 体 叶 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional reconstruction model of mushroom body lobe; F: 正面 观 Frontal 
view; G: 后 面 观 Posterior view; H — K: 曹 形体 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional reconstruction model of mushroom body; H: 内 侧 观 Medial 
view; I; 侧面 观 Lateral view; J: 背面 观 Dorsal view; K: 腹面 观 Ventral view. o: HIB a IF Mushroom body a lobe; a’: 曹 形体 w Mt 
Mushroom body a’ lobe; ACa; 副 曹 形体 冠 Accessory calyx; B: 草 形 体 B 叶 Mushroom body B lobe; B’: JE% B’ IF Mushroom body B' lobe; 
Ca; 莹 形体 冠 Mushroom body calyx; CaM: 中 心 冠 Medial calyx; CaL; Lateral calyx; dY-Lo; 背 侧 Y HF Dorsal Y-lobe; y: 曹 形体 y HF Mushroom 
body y lobe; Heel: jf&XK[E Heel; PE: 曹 形体 柄 Mushroom body pedunculus; vY-Lo: 腹 侧 Y B} Ventral Y-lobe; Y tract; 莹 形体 Y 束 Mushroom 
body Y tract. 7/47 Directions: a: 前 向 Anterior; d: 背 向 Dorsal; m: 内 侧 Medial; 1; 侧面 Lateral; p: 后 向 Posterior; v: 腹面 Ventral. 






































sre Eig P TR] a AZ, B i EA 7g Y 叶 (Y-lobe) (图 
5: H ~K)。 蔓 形体 叶 主 要 由 a, a’ IFB, B' buy 
叶 和 了 叶 组 成 (图 $: C, F~K)o a, a n3 Er IS] 
上 ,到 脑 顶 端 ,B，B 叶 则 水 平 伸展 (图 5: F ~G)。 
y 叶 成 直角 形 分 别 与 a 和 B 叶 平 行 。Y 叶 在 夹 角 处 
与 a, B, y IRAH, Y np Ea AA OY 叶 
(dorsal Y-lobe, dY-Lo) ,下 半 部 为 腹 侧 YY 叶 ( ventral 
Y-lobe, vY-Lo) (#J5: F~G)。 




















2.6 JH Baba 

触角 叶 (antennal lobe, AL) 位 于 脑 的 前 端 ,食道 
的 两 边 ,可 以 清楚 地 观察 到 它们 是 一 对 球状 突出 物 
(图 1) , 占 整个 脑 的 6.76% 。 和 触角 叶 通 过 触角 神经 
与 触角 连接 。 每 个 触角 叶 内 约 有 65 个 纤维 球 
(glomerulus) ,这 些 纤维 球 按 一 定 规则 排列 在 触角 叶 
表层 (图 6) 。 在 触角 叶 核 心 (core，Co ) 没有 纤维 球 
(图 6: B~C)。 在 触角 叶 背 侧 和 腹 侧 ,纤维 球 层 的 
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背面 和 腹面 分 别 具 有 1 个 较 大 细胞 体 群 ,为 内 侧 细 
胞 体 群 (medial cell cluster, MCCL) 和 外 侧 细胞 体 群 
(lateral cell cluster, LCCL) (图 6: C,F)。 在 触角 神 
经 进入 触角 时 的 入 口 处 具有 3 个 体积 扩大 的 纤维 
球 ,分 别 为 云 状 体 (cumulus，Cu) , 背 中 间 神经 元 纤 
维 球 ( dorsomedial glomerulus, DM) 和 腹 侧 神经 元 纤 
维 球 ( ventral glomerulus, V) ,三 者 构成 扩大 纤维 球 
复合 体 ( macroglomerular complex, MGC) (图 6: C, 





LPOC 
\ 





L) 。 在 触角 叶 腹 侧 最 下 端 具 有 一 个 体积 较 大 的 纤 
维 球 为 下 层 须 陷 窜 器 纤维 球 ( labial-palp pit organ 
glomerulus, LPOG) (图 6: D), 


3 讨论 





通过 使 用 突 触 蛋白 抗体 免疫 组 织 化 学 染色 的 方 
法 ,我 们 首次 成 功 地 分 析 了 烟 青 虫 脑 的 解剖 结构 ,并 


图 6 ， 烟 青虫 触角 叶 激光 共聚 焦 扫 描 显 微 图 像 和 三 维 重 建 结构 模型 


Fig. 6 Confocal images and three-dimensional reconstruction model of antennal lobe of Helicoverpa assulta 














A-E: 触角 叶 激 光 共 聚焦 扫描 显 微 图 像 Confocal image of antennal lobe; 
antennal lobe; F; 正面 观 Frontal view; G: 后 面 观 Posterior view; H; 侧 



































F-L: 触角 叶 的 三 维 结构 模型 Three-dimensional reconstruction model of 





观 Lateral view; I: 内 侧 观 Medial view; J: 背面 观 Dorsal view; K; 腹 

















面 观 Ventral view; L: 扩大 纤维 球 复合 体 和 下 层 须 陷 窜 器 纤维 球 Macroglomerular complex and labial-palp pit organ glomerulus. AL; 触角 叶 
Antennal lobe; AN: 触角 神经 Antennal nerve; Co; 核心 Core; Cu; 云 状 体 Cumulus; DM: 背 中 间 神 经 元 纤维 球 Dorsomedial glomerulus; G; 嗅 小 
ER Glomerular; LPOG: 下 层 须 陷 突 器 纤维 球 Labial-palp pit organ glomerulus; V: 腹 侧 神经 元 纤维 球 Ventral glomerulus. 方位 Directions: a: 前 向 
Anterior; d; 背 向 Dorsal; m; 内 侧 Medial; 1; 侧面 Lateral; p: 后 向 Posterior; v: 腹面 Ventral. 
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构建 了 三 维 脑 及 内 部 结构 的 模型 ,精确 计算 了 脑 及 
脑 各 内 部 功能 结构 的 体积 。 烟 青虫 的 脑 和 上 显 神经 节 
[之 前 称 为 咽 下 神经 节 (suboesophageal ganglion, 
SOG) ] 融合 在 一 起 ,连接 二 者 的 围 咽 神 经 索 消 失 。 
这 与 果 蝇 .意大利 蜜蜂 、 烟 草 天 蛾 . 烟 芽 夜 蛾 . 班 蝶 等 
昆虫 的 脑 相 似 (Rein et al., 2002; Brandt et al., 
2005 ; El Jundi et al., 2009; Kvello et al., 2009; Wei 
et al., 2010; Heinze and Reppert, 2012), Tfj vb jx 
WE WE HB D p E 27] rb, SE E, rho FG AD SH AH S SC A 
融合 ,由 围 咽 神经 索 连 接 起 来 (Kurylas et al., 2008; 
Wei et al., 2010; 汤 清 波 等 , 2014) 。 昆 虫 脑 和 频 神 
经 节 的 融合 与 否 , 可 能 跟 昆 虫 的 取 食 方式 相关 。 咀 
嚼 式 口 器 的 昆虫 , 取 食 固体 食物 ,食道 粗大 ,所 以 脑 
和 频 神 经 节 没 有 融合 ,而 吸收 式 口 器 的 昆虫 , 取 食 液 
体 食 物 ,食道 细小 , 围 咽 神 经 索 缩 短 ,甚至 消失 ,所 以 
脑 和 上 蜂 神经 节 融 合 。 但 是 ,昆虫 脑 和 频 神 经 节 的 融 
合 是 否 真 与 昆虫 取 食 方式 有 关 , 关 于 这 样 的 假说 还 
有 竺 证 实 。 

本 项 研究 识别 和 分 析 的 烟 青 虫 脑 内 部 结构 包括 
视 叶 、 前 视 结 节 、 中 央 复 合体 、 蔓 形体 和 触角 叶 , 分 别 
为 视觉 中 枢 、 视 觉 高 级 中 枢 、 运 动 定向 中 心 、 学 习 中 
心 和 嗅觉 中 枢 。 味 觉 中 枢 位 于 咽 下 神经 髓 ,由 于 其 
与 前 脑 融合 ,根据 其 他 昆虫 的 处 理 方式 ,而 将 其 与 前 
脑 放 置 在 一 起 (Rein et al., 2002; Brandt et al., 
2005; El Jundi et al., 2009; Kvello et al., 2009; 
Heinze and Reppert，2012 ) 。 除 视 叶 等 这 些 结构 以 
外 ,前 脑 还 有 大 量 的 神经 髓 区 域 ,这 些 区 域 为 脑 高 级 
整合 .行为 命令 产生 和 传 出 的 中 概 。 目 前 仅 在 果 蝇 
和 君主 斑 蝶 中 ,通过 标定 神经 胶 质 细胞 神经 元 细胞 
体 以 及 神经 纤维 束 等 方法 ,并 以 此 为 标志 将 结构 轮 
廊 不 清晰 的 前 脑 划 分 为 顶端 神经 髓 (superior 
neuropil) \ 下 位 神经 髓 (inferior neuropil ) 、 外 侧 神 经 
pa ( lateral. neuropil )、 腹 内 侧 神经 髓 (ventromedial 
neuropil) 、 腹 外 侧 神 经 髓 ( ventrolateral neuropil ) 等 区 
域 ( Heinze and Reppert, 2012; Ito et al., 2014) , iX 
些 不 同 的 区 域 是 否 具 有 特异 的 功能 还 有 待 进一步 
考证 。 

3.1 视 叶 

视 叶 是 昆虫 的 视觉 中 枢 。 脑 及 脑 内 各 神经 髓 结 
构 的 组 成 和 大 小 与 昆虫 的 行为 对 生态 环境 的 适应 相 
(Ott and Rogers, 2010; O’ Donnell et al., 2011, 
2013; Montgomery and Ott, 2015 ) 。 在 烟 青 虫 脑 内 ， 
视 叶 的 相对 体积 为 32. 09% ,但 君主 斑 蝶 视 叶 占 整 
个 脑 的 74% (Heinze and Reppert, 2012) ,这 差异 与 































































































烟 青 虫 夜 行 性 和 蝴蝶 昼 行 性 的 行为 生态 相 一 致 。 类 
似 于 烟 芽 夜 蛾 (Kvello et al., 2009) 和 果 蝇 (Rein et 
al., 2002; Ito et al., 2014) 的 研究 ,本 项 研究 仅 识 别 
出 烟 青 虫 视 叶 包括 视 获 、 视 小 叶 和 视 小 时 板 3 个 部 
分 ,但 研究 发 现 烟 草 天 蛾 .君主 斑 蝶 和 蝴蝶 G. 
zavaleta 视 叶 具有 5 个 分 离 的 结构 , 即 视神经 节 层 
(lamina )、 视 艇 、 视 小 叶 、 视 小 叶 板 和 副 视 和 散 
(accessory medulla) ( El Jundi et al., 2009; Heinze 
and Reppert, 2012; Montgomery and Ott, 2015) , # 
MATERA ES TO BAT BS] DX Sa n DU 
是 生物 节律 感觉 中 心 (Borst，2009; Wei et al., 
2010) ,我 们 推测 烟 青 虫 视 叶 也 可 能 具有 类 似 的 结 
构 , 但 由 于 染色 技术 和 染色 效果 的 原因 未 能 显示 出 
视神经 节 层 和 副 视 髓 这 2 个 结构 。 使 用 新 的 神经 元 
活性 物质 抗体 、 清 除 视 叶 中 影响 扫描 效果 的 色素 以 
及 加 以 切片 处 理 将 会 有 助 于 发 现 这 2 个 结构 。 与 烟 
青虫 不 同 ,西方 塞 蜂 沙漠 蝗 和 蜂 螂 的 视 叶 中 没有 视 
小 时 板 (Brandt et al., 2005; Kurylas et al., 2008; 
Wei et al., 2010) , Ui iy se HF if H EXP A. 
XH H A OO HORSE $8. H ER GA Hy 
(Strausfeld, 2005; Settembrini and Villar, 2005), 
这 些 差异 也 反映 出 视 叶 随 演化 变 得 复杂 ( Strausfeld , 
2005, 2009), BA 4 个 复眼 的 水 生 甲 虫 Dineutus 
sublineatus ,2. 个 在 水 面 上 ,2 个 在 水 面 下 ,最 近 研 究 
发 现 视 叶 的 视神经 节 层 、 视 骨 和 视 小 叶 分 裂 为 上 部 
和 下 部 两 部 分 ,与 复眼 相对 应 ,但 视 小 叶 板 未 分 为 2 
部 分 ,并 且 仅 与 视 小 叶 下 部 相连 (Lin and Strausfeld， 
2013 ) 。 
3.2 前 视 结 节 

前 视 结 节 是 昆虫 视觉 高 级 中 枢 , 接 收 来 自视 髓 
和 视 小 叶 的 投射 神经 元 (Homberg et al., 2003; Mota 
et al., 2011; Pfeiffer and Kinoshita, 2012) ,感受 和 处 
理光 、 颜 色 以 及 天 空中 的 偏振 光 (Heinze and 
Reppert, 2011; Mota et ol.，2011 ) 。 与 其 他 昆虫 一 
样 , 烟 青 虫 的 前 视 结 节 位 于 大 脑 的 上 方 前 端 表 面 。 
烟 青 虫 前 视 结 节 的 相对 体积 为 0.71% ,与 烟 芽 夜 
蛾 君主 斑 蝶 相似 ,但 却 大 于 烟草 天 蛾 前 视 结 节 的 相 
对 体积 0.42% (El Jundi et al., 2009; Kvello et al., 
2009; Montgomery and Ott, 2015 ) 。 前 视 结 节 体 积 
大 小 不 同 与 相应 的 行为 调控 差异 的 关系 目前 还 不 清 
楚 。 不 同 昆 虫 前 视 结 节 的 结构 组 成 也 有 所 差异 。 果 
晶 的 前 视 结 节 只 有 1 个 结构 ,但 沙漠 蝗 、 大 黄蜂 
Bombus ignitus, PG 7j 9& Me. B EPEN, 蝴蝶 G. 
zavaleta 和 烟草 天 蛾 都 具有 上 下 2 个 结构 ,大 小 呈 上 
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大 下 小 (Homberg et al., 2003; El Jundi et al., 2009 ; 
Mota et al., 2011; Pfeiffer and Kinoshita, 2012; 
Heinze and Reppert, 2012; Ito et al., 2014; 
Montgomery and Ott, 2015) , 烟 青 虫 的 也 具有 上 下 2 
个 结构 ;在 西方 塞 蜂 中 ,前 视 结 节 的 较 大 结构 ,又 分 
为 上 下 2 个 相似 的 区 域 ;其 他 昆虫 为 一 个 整体 。 下 
面 较 小 的 结构 在 一 些 昆虫 又 可 细 分 ,西方 蜜蜂 的 分 
为 2 个 区 域 ,烟草 天 蛾 分 为 3 个 , 斑 蝶 分 为 4 个 (也 
Jundi et al., 2009; Mota et al., 2011; Heinze and 
Reppert, 2012; Montgomery and Ott, 2015) ,但 烟 青 
虫 的 分 为 5 个 。 前 视 结 节 结 构 分 区 和 分 区 数量 可 能 
与 视觉 功能 分 化 有 关 , 比 如 :蜜蜂 复眼 背 侧 感受 的 视 
觉 信息 传递 到 前 视 结 节 上 部 结构 的 背 侧 ,而 复眼 腹 
侧 的 传递 到 上 部 结构 的 腹 侧 ( Mota et al., 2011) ; fii 
振 光 信息 在 蝗虫 、 君 主 斑 蝶 和 大 黄蜂 则 传递 到 前 视 
结 节 下 部 结构 (Homberg et al., 2003; Heinze and 
Reppert, 2011; Pfeiffer and Kinoshita, 2012)。 
3.3 ”中央 复 合体 

中 央 复 合体 是 一 个 感觉 和 运动 整合 的 中 央 协 调 
中 心 ,包括 中 心 体 、 前 脑 桥 和 结 节 3 个 主要 结构 
( Pfeiffer and Homberg, 2014 ) 。 研 究 表 明 在 君主 斑 
WE 沙漠 蝗 中 ,中 央 复 合体 在 偏振 光 的 导航 上 有 重要 
的 作用 (Vitzthum et al., 2002; Heinze and Homberg, 
2007; Heinze and Reppert, 2011, 2012) ,在 果 蝇 中 
参与 左右 运动 的 协调 (Strauss and Heisenberg, 
1993; Strauss, 2002) ,还 有 视觉 记忆 的 功能 (Liu et 
al., 2006) 。 烟 青虫 中 心 体 的 相对 体积 大 小 与 已 报 
道 的 多 种 昆虫 的 相似 (Brandt et al., 2005; Kurylas et 
al., 2008; El Jundi et al., 2009; Kvello et al., 2009; 
Wei et al., 2010), Z&T4 Et Sj Vb EME HL BE TE 
ICDS RHR SE EE HARE ADL, 2 29 EAS ECL P PE DB 
分 ,并 且 相 对 位 置 也 相似 , 较 大 的 上 体 区 位 于 上 后 
Ti , AE GREE FRX (Heinze and Reppert, 2012) 。 
而 晶 类 昆虫 的 中 心 体 包括 扇形 体 (fan-shaped body, 
FB) FER C ellipsoid body, EB) ,分 别 与 上 体 区 
和 下 体 区 对 应 [| BE Musca domestica ( Straufeld , 
1976) ; SA) F246 D. melanogaster ( Hanesch et al., 
1989; Pfeiffer and Homberg, 2014) ]。 烟 青虫 的 前 
脑 桥 是 不 连续 的 ,分 为 左右 对 称 的 两 部 分 ,这 种 情况 
AUR Be eee EE FH [n8] ( EL Jundi et al., 2009; Heinze 
and Reppert, 2012; Montgomery and Ott, 2015), jÆ 
接 两 侧 脑 桥 的 神经 纤维 中 间 部 分 不 具有 突 触 联系 ， 
所 以 突 触 蛋白 抗体 免疫 染色 标记 不 能 将 其 显示 出 
来 。 但 在 沙漠 蝗 、 果 晶 中 ,它们 的 前 脑 桥 是 连续 的 






































































































































( Hanesch et al., 1989; Kurylas et al., 2008), 。 烟 青 
虫 中 心 体 下 方 具 有 2 个 小 结 , 同 其 他 已 研究 的 昆虫 
相似 , 每 个 小 结 分 为 4 个 亚 结构 (Hanesch et al., 
1989; Heinze and Reppert, 2012; Lin et al., 2013; 
Montgomery and Ott, 2015). 

通过 染色 标记 研究 神经 元 发 现 中 央 复 合体 的 3 
个 组 成 部 分 由 神经 元 连接 起 来 ,主要 为 2 种 类 型 的 
神经 元 , 即 柱 状 神经 元 (columnar neuron ) 和 切 向 神 
经 元 (tangential neuron ) ( Hanesch et al., 1989) 。 在 
已 深入 研究 的 沙漠 蝗 君主 斑 蝶 和 果 蝇 中 ,发现 这 些 
神经 元 将 中 央 复 合体 各 组 成 结构 细 分 为 多 个 柱状 区 
域 和 多 个 层 状 区 域 ,柱状 区 域 和 层 状 区 域 的 数量 具 
有 相关 性 ( Heinze and Homberg, 2008; Heinze et al., 
2013; Lin et al., 2013; Wolff et al., 2015 ) 。 最 新 研 
究 发 现 果 蝇 前 脑 桥 具 有 18 分 区 ,每 侧 9 4) C, 
形体 具有 9 个 分 层 ( Wolff et al., 2015) 。 柱 状 区 域 
和 层 状 区 域 分 区 相 一 致 。 












































3.4 EUG 
BOT Hs Jk pi AY) gea CIR Se Zo MEE 0J P A 
( Menzel, 2001;  Heisenberg, 2003;  Fahrbach, 





2006). JT rh $E AN AY AAT HIS 5.3296 , 与 烟 
芽 夜 蛾 ,烟草 天 蛾 和 君主 斑 蝶 的 大 小 相似 ,但 远 小 于 
西方 蜜蜂 的 20.78% (Brandt et al., 2005; Kvello et 
al., 2009; El Jundi et al., 2009; Heinze and Reppert, 
2012) ,这 可 能 与 社会 性 的 蜜蜂 认 知 和 学 习 能 力 较 
强 相关 。 同 样 为 社会 性 昆虫 的 蚂蚁 和 胡 蜂 也 具有 较 
大 的 莹 形体 (Gronenberg, 2008; O’ Donnell et al., 
2011)。 除 此 外 , 蜂 螂 的 曹 形体 体积 也 较 大 ( Chiang 
et al., 2001; Wei et al., 2010) , ix PJ AE ji HH uoc Wn Af) 
学 习 认 知 能 力也 很 强 。 曹 形体 包括 曹 形体 冠 、 草 形 
体 柄 和 碍 形体 叶 3 个 部 分 , 由 不 同感 觉 区 域 到 草 形 
体 的 传 入 神经 元 和 传 出 曹 形体 的 传 出 神经 元 以 及 曹 
形体 本 体 的 Kenyon 神经 细胞 构成 ,本 体 Kenyon 神 
经 细胞 为 主要 组 成 (Farris, 2005; Fahrbach, 2006), 
西方 蜜蜂 具有 340 000 个 Kenyon TZ Zt , Hi HAE FL 
Æ 300 000 , 而 蛾 类 昆虫 具有 4 000 个 (Chiang et al., 
2001; Sjöholm et al., 2005; Fahrbach, 2006), 
Kenyon 神经 元 树 突 位 于 曹 形体 冠 , 轴 突 纤 维 沿 草 形 
体 柄 投射 到 曹 形体 叶 , 并 在 曹 形体 柄 末端 发 出 分 支 
分 别 成 为 垂直 叶 和 水 平 叶 (Sijsholm et al., 2005; 
Fahrbach , 2006; Ito et al., 2014) 。 烟 青虫 曹 形体 解 
Til 25 Hg 5j D. RR AR BE HE IK A D R Spodoptera 
littoralis IAF "RE FE AA LI (Sjöholm et al., 2005; 
Rø et al., 2007; Fukushima and Kanzaki, 2009), #f 
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形体 叶 垂 直 叶 包括 a, o RI 叶 , 水 平 叶 包 括 B, 
B” 和 yy 叶 。 但 在 蜜蜂 中 只 有 垂直 的 y 叶 , 而 在 果 
蝇 中 只 有 平水 的 y Ht ( Fahrbach, 2006; Ito et al., 
2014), Arf RBOE AMIR A Y 叶 , 即 Y 束 末 端 






































Berg, 2010) 。 在 烟 青 虫 触角 叶 腹 部 最 下 端 纤维 球 
Hy LPOG ,与 已 研究 的 棉铃 虫 和 烟草 天 蛾 相似 , 其 接 
收 来 自 下 展 须 陷 窒 器 内 的 感 器 神经 元 ( Guerenstein 
et al., 2004; Zhao et al., 2013) 。 烟 草 天 蛾 的 LPOG 

















膨大 部 分 YRA Y 叶 为 鳞 翅 目 昆 贝 所 特有 
(Sjöholm et al., 2005; Rø et al., 2007; Fukushima 
and Kanzaki, 2009; Heinze and Reppert, 2012; 
Montgomery and Ott, 2015), -$A A EG HE AHA, 烟 
Tf Ho] SE AS ek E P P b RU Pe ee, — TH SS He 
Jr Bl , [He t s PE Bb rb RU i AE rjr EU WT 
( Chiang et al., 2001; Fahrbach, 2006; Gronenberg, 
2008) ,而 在 沙漠 蝗 中 只 有 1 个 冠 (Kurylas et al., 
2008). 。 烟 青虫 曹 形体 冠 的 下 方 有 副 冠 ,与 果 蝇 、 烟 
草 天 蛾 、 沙 漠 蝗 、 君 主 斑 蝶 等 相似 (Kurylas et al., 
2008; Heinze and Reppert, 2012; Ito et al., 2014) , 
IHE DE SE G. zavaleta 中 , 没有 发 现 副 冠 结 构 
( Montgomery and Ott, 2015) 。 
3.5 触角 时 

触角 叶 是 昆虫 脑 中 气味 信息 的 初级 整合 中 枢 
( Schachtner et al., 2005; 赵 新 成 等 , 2015 ) ,为 中 脑 
的 主要 组 成 部 分 。 烟 青虫 触角 叶 相 对 体积 
6.76% ,与 烟 芽 夜 蛾 相似 ,但 上 略 大 于 斑 蝶 (Kvello et 
al., 2009; Heinze and Reppert, 2012; 
and Ott, 2015) ,这 可 能 与 蝶 类 主要 依赖 于 视觉 ,而 
蛾 类 依赖 嗅觉 的 通讯 行为 相关 。 最 近 Montgomery 
和 Ott(2015 ) 发 现 斑 蝶 G. zavaleta 的 触角 叶 稍 大 于 
君主 斑 蝶 的 ,但 小 于 蛾 类 的 。 据 此 推测 G. zavaleta 
比 君 主 斑 蝶 更 加 依赖 于 嗅觉 ,更 像 蛾 类 昆虫 。 烟 青 
虫 的 触角 叶 与 其 他 鳞 翅 目 昆 贝 有 相似 的 形状 ,包含 
着 65 个 纤维 球 。 与 先前 报道 的 一 致 ( Berg et al., 
2002) ,并 与 其 他 已 报道 鳞 翅 目 昆 虫 的 纤维 球 数量 
相当 ( Schachtner et al., 2005; 赵 新 成 等 ，2015 ) 。 
在 鳞 翅 目 昆虫 嗅觉 通讯 中 , 雌性 个 体 释放 种 特异 的 
pss e 嗅觉 的 雄性 个 体能 够 接收 并 
感受 性 信息 素 , 所 以 鳞 翅 目 昆 虫 触角 叶 往 往 具 有 雌 、 
雄二 型 性 的 特点 。 在 雄性 烟 青虫 的 触角 神经 进入 脑 
的 入 口 处 ,具有 3 个 体积 扩大 的 、 雄 性 特异 的 纤维 
球 ,分 别称 为 Cu, DM Fil V ,构成 扩大 纤维 球 复 合体 
( macroglomerular complex, MGC), MGC 专门 接收 并 
处 理性 信 素 信息 (Berg et al., 2005; Zhao and Berg, 
2010) ;Cu 接收 和 处 理 烟 青 " 性 信息 素 主要 成 分 顺 - 
9- 十 六 碳 烯 醛 ,V 接收 和 处 理 烟 青虫 性 信息 素 次 要 
成 分 顺 -11- 十 六 碳 烯 醛 ,DM 接收 和 处 理性 行为 抑制 
[zi Wit -9--1- Vu gx A E ( Berg et al., 2005; Zhao and 
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可 能 ER 受 二 氧化 碳 的 刺激 (Guerenstein et al., 


2004), 。 烟 青虫 的 LPOG 的 功能 是 什么 , 尚 待 研究 。 
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